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DOBOR NATURALNY

DOSTOSOWANIE 1 WSPOLCZYNNIK DOBORU ORAZ INNE MIARY DOSTOSOWANIA

Dobo6r naturalny polega na zrdéznico-
wanym przezywaniu i reprodukcji osobni-
kow rézniacych sie cechami dziedzicznymi
wplywajacymi na to przezywanie i repro-
dukcje. Terminem, ktory ulatwia przekazy-
wanie wiedzy o mechanizmach doboru jest
dostosowanie (ang. fitness). Terminu tego
nie nalezy myli¢ z przystosowaniem, czyli
adaptacja (patrz artykul LOMNICKIEGO Po-
ziomy doboru, adaptacje w tym zeszycie
KOSMOSU). Dostosowanie najtatwiej zdefi-
niowac dla organizméw z pokoleniami nie
zachodzacymi na siebie. JeSli samica motyla
sktada B jaj samiczych (zaktadamy, ze zwy-
kle samcOw jest tyle samo co samic i ze ta
liczba wystarcza do zaptodnienia wszyst-
kich samic), a z tych jaj do czasu repro-
dukcji dozywa jedynie ulamek P samic, to
tak zwany wspotczynnik reprodukcji net-
to R, opisujacy wzrost lub spadek popula-
cji w ciagu jednego pokolenia, jest dany
iloczynem R = BP. Inaczej rzecz ujmujac,
wspoOtczynnik R jest to liczba corek przy-
padajacych na jedna matke, ktore same doj-
rzewaja do czasu reprodukcji. Warto miec
na uwadze, ze wspoOlczynnik reprodukcji R
jest iloczynem, poniewaz wyzsze R moze
by¢ spowodowane albo wyzszymi zdolno-
Sciami reprodukcyjnymi B albo lepszym
przezywaniem P. Pozwala to na odrzucenie
falszywego argumentu niektorych dawnych
krytykow teorii doboru, ze gatunki o wyso-
kiej rozrodczoSci winny wyeliminowac te,
ktore wydaja mniej potomkow. Bez wziecia
pod uwage zroéznicowanego przezywania
taki argument nie ma sensu.

Wspotczynnik reprodukcji netto R jest
nie tylko sposobem opisu dynamiki liczeb-
noSci populacji w ekologii, ale moze byc¢
wprost uzyty jako miara dostosowania. Ge-
notyp o wyzszym R winien by¢ czestszy w
nastepnych pokoleniach, a w ciagu wielu po-
kolen wyeliminowac¢ genotyp alternatywny.
Dla przebiegu doboru nie jest jednak wazna
bezwzgledna wartoS¢ R, ale jego wartoS¢ w
stosunku do pozostalych genotypow. Dlatego
w genetyce populacyjnej stosuje si¢ wartosci
wzgledne dostosowania W, dzielac wszystkie
wartoSci R przez jej wartoS¢ najwyzsza, tak
jak przedstawiono to na ponizszym przykla-
dzie dostosowania trzech réznych genoty-
pow i ich wspolczynnikow doboru s.

Genotypy AA Aa  aa
Wspotczynnik reprodukcji netto R 2,0 2,0 1,5
Dostosowanie wzgledne W 1,0 1,0 0,75
Wspolczynnik doboru s 0,0 0,0 0,25

Zauwazmy, ze dostosowanie wzgledne
obliczono dzielac wszystkie wspotczynniki
reprodukcji R przez wspotczynnik najwyzszy
R = 2, natomiast wspOlczynnik doboru obli-
czono odejmujac wartoSC dostosowania od
liczby 1.

Dostosowanie, tak jak je tutaj przedsta-
wiono, nie jest cecha pojedynczego osobnika,
ale cecha grupy osobnikow jednego z geno-
typOw, poniewaz w obliczenie opisanych po-
wyzej danych wchodzi prawdopodobienstwo
przezycia P. Tego prawdopodobienstwa nie
da si¢ ustali¢ dla pojedynczego osobnika, a je-
dynie dla duzej grupy osobnikoéw, obliczajac
ulamek tych, ktore przezyly do czasu repro-
dukgcji, w stosunku do wszystkich urodzonych
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lub wszystkich jaj ztozonych przez samice z
poprzedniego pokolenia. Takze liczbe wyda-
nego potomstwa trzeba obliczac¢ dla catej gru-
py osobnikow o takim samym genotypie, kto-
re przezyly do czasu reprodukcji, co oznacza
wyliczanie Sredniej arytmetycznej liczby wy-
danego potomstwa. Tu nalezy wspomniec, ze
ta Srednia arytmetyczna dotyczy jednego po-
kolenia. Gdy interesuje nas Sredni wspotczyn-
nik reprodukcji netto dla wielu pokolen, to
obowiazuje liczenie Sredniej geometrycznej.
Wynika to stad, ze tylko Srednia geometrycz
na wspolczynnika reprodukcji netto jest mia-
ra przyrostu populacji w ciagu kilku pokolen.
Z tego co powiedziano powyzej wynika,
ze proces doboru naturalnego jest zwykle
procesem losowym wymagajacym statystycz-
nego opisu. Los nosiciela pewnego genoty-
pu jest zdeterminowany tylko wowczas, gdy
jest to genotyp letalny w kazdym Srodowi-
sku. Jednak tak zwykle nie jest. Genotypy
w tym samym Srodowisku réznia sie zwykle
prawdopodobienstwem przezycia i liczba
wydanego potomstwa, niemozliwe jest zatem
przewidzenie losOw pojedynczego osobnika,
a jedynie okreSlenie Sredniego dostosowania
danego genotypu w danym Srodowisku.
Dostosowanie wzgledne mozna wyliczy¢
w oparciu o wspotczynnik reprodukcji netto
tylko wtedy, jesli porownywane genotypy nie
roznia sie czasem trwania pokolenia. Nie ma
przy tym znaczenia, czy mamy do czynienia

z nie zachodzacymi na siebie czy zachodza-
cymi pokoleniami. JeSli natomiast dwa roz-
ne genotypy maja ten sam wspolczynnik R,
na przyklad rowny 2, ale jeden z nich ma w
ciagu roku jedno pokolenie, a drugi dwa po-
kolenia, oznacza to, ze ten pierwszy wzrasta
w ciagu roku dwukrotnie, a ten drugi cztero-
krotnie. Wyliczanie dostosowania wzglednego
W jest wtedy wprawdzie bardziej zlozone, co
omowiono w artykule KOZLOWSKIEGO W tym
zeszycie KOSMOSU, ale wszystko co napisa-
no dalej o zastosowaniu W i wspolczynnika
doboru pozostaje w mocy. Jest to ogromna
sila genetyki populacji, ktorej przewidywania
sa niezalezne od wszelkich szczegotow eko-
logii danego gatunku, takich jak zachodzenie
czy nie zachodzenie na siebie pokolen, dtu-
gosci trwania pokolenia, zaleznosci od wieku
Smiertelnosci czy ptodnoSci, itp.

Przy badaniu roéznego rodzaju adaptacji,
szczegOlnie adaptacji behawioralnych, zwy-
kle nie dysponujemy dokladnymi danymi o
dostosowaniu, ale przypuszczamy, ze pewne
cechy sa tak SciSle skorelowane z dostosowa-
niem, ze moga by¢ jego miara. Na przyktad w
poszukiwaniu optymalnej proporcji plci po-
tomstwa miarg dostosowania jest liczba po-
zostawionych przez samice wnukoéw, a przy
szukaniu optymalnych sposobOw zerowania
— ilos¢ pokarmu zdobyta przy najmniejszym
wysitku lub w najkrotszym czasie.

DOBOR JAKO ZMIANA CZESTOSCI GENOW

Dobor naturalny w swej najprostszej po-
staci to zmiana czestoSci genoéw, a wlasciwie
alleli tego samego genu, w populacji, tak jak
to opisuje klasyczna genetyka populacyjna. W
swej podstawowej wersji dotyczy ona dwoch
alleli w jednym locus. Jesli czestos¢ allelu A
WYNOSi p, a recesywnego a wynosi ¢, co przy
dwoch allelach daje p+¢g =1, to zgodnie z
reguta Hardy’ego i Weinberga (poréwnaj ar-
tykul LOMNICKIEGO Spotkanie Darwina z ge-
netykg w tym zeszycie KOSMOSU), czestos¢
trzech genotypow wynosi

Regule te mozna wyprowadzi¢ teoretycz-
nie na rozne sposoby. Poniewaz czestosci
alleli p i g, to takze prawdopodobiefnstwa,

AA Aa aa
pr 2 ¢

ze losowo napotkana jakakolwiek gameta
meska lub zenska jest nosicielem danego al-
lelu, zatem losowe powstawania homozygot

AA i homozygot aa moze byC opisane jako
mnozenie prawdopodobienstw niezaleznych,
a losowe powstawanie heterozygot takiez
mnozenie i dodawania prawdopodobienstw
wykluczajacych sie. Dokladniejsze opisy tej
reguly mozna znalez¢ w obszerniejszych pod-
recznikach biologii ewolucyjnej (KRZANOW-
SKA i wspotaut. 2002, FUTuYMA 2008). Dodac
tu tylko nalezy, ze wyprowadzenia tej reguly
nie wymagaja znajomoSci wyzszej matema-
tyki, wystarczy jej znajomoSC¢ na poziomie
gimnazjum. Tu ogranicze si¢ do kilku stwier-
dzen, ktore wydaja sic wazne i ktore wyni-
kaja z modeli genetyki populacyjnej i byly
sprawdzane w eksperymentach laboratoryj-
nych lub w badaniach terenowych.
Efektywnos¢ doboru przejawia si¢ zmiana
czestoSci alleli pomiedzy pokoleniami. Jest
rzecza intuicyjnie oczywista, bez angazowa-
nia w to matematyki, ze im wicksze roéznice
w dostosowaniu miedzy poszczegolnymi ge-
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notypami, tym wicksze zmiany w czestosci
alleli. Z drugiej jednak strony genetyka popu-
lacyjna poucza nas, ze sprawa ta nie zawsze
jest tak prosta.

Po pierwsze, zmiana w czestoSci allelu za-
lezy od jego zmiennoSci genetycznej w obre-
bie jednego locus opisanej przez wariancje.
W przypadku dwoch alleli w jednym locus
mamy do czynienia ze skala nominalna i dy-
chotomiczna. Jesli jednemu z alleli przypisze-
my liczbe 0 a drugiemu liczbe 1, to stosujac
stosowany w statystyce matematycznej wzor
na wariancje otrzymamy dla skali nominalnej
dychotomicznej wariancje o* dana wzorem

c? = pq.

Pamietajac, ze p = 1- ¢, latwo zauwazyc,
ze wariancja spada do zera, gdy w danym lo-
cus jest tylko jeden allel i jest bardzo niska,
gdy jeden z alleli wystepuje z bardzo niska
czestoScia. Natomiast, gdy oba allele wy-
stepuja z maksymalna czestoScia, czyli gdy
D =q=0,5 wowczas wariancja jest najwyzsza.
Genetyka populacyjna poucza nas, ze zmiana
czestoSci allelu Ag jest liniowo zalezna od
wariancji 6* = g(1 - q). Wynika z tego, ze do-
bor jest niemozliwy przy wariancji zerowej,
zmiany czestoSci Aqg sa niewielkie przy ni-
skiej wariancji a duze przy duzej wariancji.

Wspomniany tu efekt niskiej wariangji jest
jeszcze silniejszy przy doborze przeciw homo-
zygotom recesywnym w sytuacji petlnej domi-
nacji. Wynika to z faktu, ze przy niskiej cze-
stoSci g allelu recesywnego a wystepuje on
glownie w heterozygotach, ktére fenotypowo
nie r6znia si¢ od homozygot dominujacych i
dlatego allel a jest w bardzo niewielkim stop-
niu eliminowany przez dobor. Jest tak nawet
w sytuacji, gdy homozygota recesywna aa
jest letalna, czyli jej dostosowanie wynosi 0 a
wspotczynnik doboru 1. Jest to zjawisko waz-
ne w przypadku choréb genetycznych, ktore
czesto sa determinowane przez homozygoty
recesywne. Z modeli genetycznych mozna wy-
liczy¢, ze pieciokrotne zmniejszenie czestosci
allelu recesywnego z g = 0,5 do g = 0,1 przez
zupelna eliminacje jego homozygot aa wyma-
ga zaledwie 8 pokolen, natomiast pieciokrot-
ne jego zmniejszenie z g = 0,1 do g = 0,02 wy-
maga az 40 pokole.. Zupelna eliminacja tego
allelu jest niemozliwa.

Pamietajac o tym, ze nowopowstajace mu-
tacje wystepuja z czestosScia raz na 10 tysiecy
do raz na 100 tysiecy na allel na pokolenie
wydaje si¢, ze nacisk mutacyjny ma znikome
znaczenie w stosunku do doboru. Genetyka
populacyjna pokazuje, ze tak nie jest. Wzrost
czestosci allelu a wynikajacy z nacisku muta-

cyjnego jest tym wickszy im rzadszy jest al-
lel a, bo wowczas czeSciej allel A zmienia si¢
w a, natomiast spadek czestoSci wynikajacy
z doboru jest tym mniejszy im ten allel jest
rzadszy. Prowadzi to do stanu rownowagi
opisanej rOwnaniem

§=Aufs

gdzie u oznacza czestoS¢ mutacji, zas s wspot-
czynnik doboru. Gdy homozygoty recesywne
aa sa letalne (s=1), a czestoS¢ mutacji na
allel i na pokolenie wynosi 1074 woéwczas
czestoS¢ allelu a w stanie rOwnowagi wynosi
é = 0,01. Poniewaz wickszos¢ szkodliwych
alleli nie jest letalna, ma wiec nizsze niz 1
wartoSci wspotczynnika doboru, ich czestos¢
wynikajaca z rOwnowagi selekcyjno-mutacyj-
nej bedzie jeszcze wyzsza.

ZaleznoSci podane powyzej Wwyjasniaja
utrzymywanie si¢ zmiennoSci genetycznej
w naturalnych populacjach, ale tylko wtedy,
gdy jeden z alleli jest rzadki, rzedu 1%. Inna
sprawa to utrzymywanie si¢ w populacji w
jednym locus wigcej niz jednego allelu w cze-
stoSci znacznie przekraczajacej 1%. Klasyczne
wyjaSnienie tlumaczy taki polimorfizm wyz
szym dostosowaniem heterozygot w stosun-
ku do obu homozygot. W takiej sytuacji od
roznic w dostosowaniu obu homozygot za-
lezy czestoS¢ obu alleli w stanie rOwnowagi.
Popularnym przykladem empirycznym jest
utrzymywanie si¢ allelu anemii sierpowatej
Hb® w populacjach mieszkancow Afryki na-
razonych na malarie. Homozygoty tego allelu
cierpia na anemie¢ sierpowata i 80% z nich
nie dozywa do wieku reprodukcyjnego. Ho-
mozygoty normalnego allelu alternatywnego
Hb* nie sa odporne na malarie i czesto gina
po zakazeniu. W najlepszej sytuacji sa hetero-
zygoty Hb* HbS, ktore sa odporne na malarie
i nie cierpia na ostra forme¢ anemii sierpowa-
tej. Stad utrzymywanie si¢ w rodzimych po-
pulacjach afrykanskich obu alleli w wysokich
czestosciach.

W tym miejscu wspomnie¢ nalezy o sytu-
acji przeciwnej, gdy dostosowanie heterozy-
got jest nizsze od obu homozygot. Moze to
na przyktad zachodzi¢ w trakcie procesu spe-
cjacji, gdy przedstawiciele dwoch roznych
nowopowstalych gatunkéw, nie oddzielo-
nych bariera rozrodcza, przezywaja lepiej niz
ich mieszance. Teoretycznie, gdy nie ma na-
plywu obu alleli z zewnatrz, ostatecznie eli-
minowany jest allel rzadszy, a wygrywa czest-
szy. Gdy z zewnatrz naptywaja homozygoty
obu gatunkoéw, miedzy ktérymi dochodzi do
kojarzef,, powstaje tak zwana strefa mieszan-
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coOw miedzy dwoma gatunkami. Opisywane
tu nizsze dostosowanie heterozygot wskazuje
na jedna wazna ceche doboru naturalnego.
Wyobrazmy sobie nastepujace wartosci do-
stosowania trzech genotypow

i bardzo niewielka czestos¢ allelu A wynoszaca
na przyktad p = 0,3. Mimo, ze najwyzsze dosto-
sowanie daje w homozygocie allel 4, nie moze

AA Aa aa
1,0 0,1 0,8

dostosowanie W
on wyeliminowa¢ allelu a, poniewaz przy ni-
skiej czestosci A wiekszos¢ tych alleli znajduje
sic w heterozygotach eliminowanych przez do-
bor. Wynika to z faktu, ze dobor dziata zwykle
drobnymi krokami i nie moze przejS¢ przez
faze nizszego dostosowania, aby osiagnac¢ do-
stosowanie najwyzsze. Taki przeskok mozliwy
jest tylko za pomoca dryfu genetycznego.

Wracajac do mechanizméw utrzymujacych
polimorfizm genetyczny, wspomnie¢ nalezy o
zrOznicowaniu naturalnych siedlisk w czasie i
w przestrzeni. Jesli jakiS gatunek ma dwa po-
kolenia w roku z tym, ze wiosna najwyzsze
dostosowanie daje homozygota AA, zaS jesie-
nia homozygota aa, to w tym locus bedzie sie
utrzymywal polimorfizm genetyczny pod wa-
runkiem, ze dostosowanie heterozygoty Aa jest
wyzsze, anizeli Srednie dostosowanie z obu ho-
mozygot AA i aa. W podobny sposob jak czas
moze dziala¢ heterogenicznoS¢ przestrzenna.
Jesli osobniki przemieszczane sa biernie w dwa
rozne siedliska, a w kazdym z nich przewage
w dostosowaniu ma inna z homozygot, to po-
limorfizm genetyczny jest mozliwy pod tym sa-

mym warunkiem, co przy heterogenicznosci w
czasie: wyzszym dostosowaniu heterozygot w
stosunku do Sredniej obu homozygot.

Waznym mechanizmem utrzymujacym
polimorfizm jest dobdr zalezny od czestoSci,
a szczegélnie dobor faworyzujacy genoty-
py rzadsze, czyli odstepcow i dlatego zwany
doborem apostatycznym. Przyczyna takiego
doboru sa czynniki ekologiczne. Drapieznik
poszukujacy ofiar uczy si¢ latwo znajdowac
osobniki typowe i dlatego pomija osobniki
odmienne. W podobny sposob drapieznik,
pasozyt lub organizm chorobotworczy potrafi
przezwyciezyC typowe sposoby obrony ofiary
lub gospodarza, a moze nie byC przystosowa-
ny do nietypowego sposobu obrony. Dlatego
ofiary drapieznika lub gospodarze pasozyta le-
piej przezywaja, gdy sa odmienne od wiekszo-
Sci osobnikOw w populacji. Podobnie ma si¢
rzecz z drapieznikiem czy pasozytem: osob-
niki takie lepiej daja sobie rade, gdy stosuja
nietypowe sposoby ataku na ofiar¢ lub na go-
spodarza, przed ktoérymi te ostatnie nie wy-
ksztalcity obrony. W ten sposob osobniki roz-
niace si¢ od wiekszosSci lub stosujace inne niz
wickszoS¢ sposoby obrony lub ataku, lepiej
daja sobie rade, utrzymujac polimorfizm gene-
tyczny. Trzeba tu dodac, ze niektore modele
strategii ewolucyjnie stabilnej takze prowadza
do polimorfizmu. Na przyklad w najprost-
szym modelu agresora i ustepujacego, lepiej
by¢ agresorem, gdy w populacji jest przewaga
osobnikow ustepujacych, a ustepujacym, gdy
przewazaja agresorzy (patrz artykul ARGASIN-
SKIEGO W tym zeszycie KOSMOSU).

DOBOR CECH ILOSCIOWYCH — ODZIEDZICZALNOSC

Powyzej rozpatrywaliSmy dobor cech ja-
kosciowych zdeterminowanych przez dwa
allele w jednym locus, niemniej roznice mie¢-
dzy osobnikami jednego gatunku sa najcze-
Sciej iloSciowe, a nie jakoSciowe. W badaniu
tej zmiennoSci stosuje si¢ rozklad normalny,
zwany niekiedy krzywa Gaussa. Nie oznacza
to, ze zmiennoS¢ wszelkich cech jest opisana
rozkladem normalnym, tak na przyklad masa
ciala wielu zwierzat i roSlin ma rozklad sko-
$ny, lognormalny, niemniej przez odpowied-
nia transformacje¢ danych mozna uzyskac roz-
ktad normalny takze masy ciala.

Rozpatrujac dobor cech iloSciowych moz-
na si¢ spotka¢ z trzeba réznymi sposobami
doboru (Ryc. 1): kierunkowym, gdy fawory-
zowane sa osobniki o najnizszym lub najwyz-
szym wymiarze danej cechy; stabilizujacym,

gdy faworyzowane sa osobniki o wymiarach
srednich lub zblizonych do Srednich; oraz
rozrywajacym, gdy faworyzowane sa osobni-
ki o wymiarach skrajnych, a uposledzone te o
wymiarach poSrednich. Najczestszy i najlepiej
zbadany jest dobor kierunkowy, ale poniewaz
znane sa sytuacje wskazujace na mozliwosc
dzialania doboru stabilizacyjnego lub rozry-
wajacego, taki dobor tez powinien by¢ wzicty
pod uwage. Wiadomo na przyktad, ze wsrod
ludzkich noworodkoéw lub wsrod wrobli nara-
zonych na gwaltowna burz¢ Sniezna najgorzej
przezywaja osobniki o skrajnych wielkoSciach
ciala, co teoretycznie moze powodowacé do-
bor stabilizacyjny. Rozwazajac natomiast moz-
liwos¢ specjacji sympatrycznej (patrz artykut
SZYMURY w tym zeszycie KOSMOSU) rozwa-
Za si¢ teoretyczna sytuacje, w ktorej osobni-
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Ryc. 1. Schemat dzialanie doboru kierunkowego (K), stabilizujacego (S) i rozrywajacego (R) na

ceche ilosciowa.

Na osi poziomej przedstawiono wymiar selekcjonowanej cechy, na osi pionowej frekwencje osobnikow
posiadajacych ten wymiar cechy. Linia ciagla oznaczono rozkiad cechy przed doborem, linia przerywana
jak efekt doboru. Przy doborze rozrywajacym przedstawiono poczatkowy efekt jego dzialania, powodujacy
wzrost zmiennoSci, na dalszym etapach mozna si¢ spodziewac najpierw spadku, a potem eliminacji posSred-

nich wymiarow selekcjonowanej cechy.

ki Sredniej wielkoSci, ktorych jest najwiece;j,
najbardziej eksploatuja odpowiadajacy ich wy-
miarowi rodzaj zasobow tak, ze zasobow tych
zaczyna brakowac i zanim nastapi restytucja
tych zasobow w lepszej sytuacji sa osobniki o
wymiarach skrajnych. Prowadzi to do specjali-
zacji do dwoch roznych rodzajow zasobow.

Omawiane tu przypadki nie Swiadcza
jeszcze o dzialaniu doboru naturalnego, a
jedynie tak zwanego doboru fenotypowego
(patrz artykul LOMNICKIEGO Spotkanie Dar-
wina z genetykqg w tym zeszycie KOSMO-
SU). Wyobrazmy sobie, ze pewne cechy,
na przyktad wielkoS¢ nasion fasoli lub czas
przystepowania sikorki bogatki do rozrodu
nie sa dziedziczne. Zatem gdyby do nast¢p-
nego pokolenia przeznacza¢ tylko najwick-
sze nasiona fasoli lub gdyby w danym roku
zgineto z powodu wiosennych chtodow
cate potomstwo sikor rozpoczynajacych legi
wczeSniej, to bylby to dobor fenotypowy,
czyli zroznicowane przezywanie lub repro-
dukcja osobnikéw o pewnych cechach feno-
typowych, ale bez zmian genetycznych. Je-
Sli cechy te nie sa dziedziczne, a sa jedynie
efektem wplywu Srodowiska, to w nastep-
nym pokoleniu nie zmieni si¢ Srednia wiel-
ko$¢ nasion fasoli, ani Sredni czas przyste-
powania do legu u sikor. Gdyby natomiast
wielkoS¢ nasion fasoli byta zdeterminowana
genetycznie, bez efektow Srodowiskowych,
to wowczas Srednia wielkoS¢ nasion faso-
li w nastepnym pokoleniu byltaby taka, jak
srednia z nasion, ktore przeznaczono na
otrzymanie nast¢pnego pokolenia. Mieliby-
Smy do czynienia ze zmiana Sredniej wielko-
Sci nasion w wyniku doboru.

Dla zrozumienia jak dziala dobor sztuczny
przy doskonaleniu roSlin i zwierzat oraz jak
dziala doboOr naturalny w wolnej przyrodzie
niezbedne jest wprowadzenie pojecia odziedzi-
czalnosSci (ang. heritability). Porownujac zmien-
no$¢ miedzy rodzicami i dzie¢mi oraz miedzy
rodzefistwem, szczegOlnie rodzenstwem jed-
nojajowym, mozemy ustali¢ jak duza frakcja
zmiennoSci ma podloze genetyczne, a jak duza
jest efektem wplywu Srodowiska. Zmiennos¢
te mierzymy wariancja, ktora jest miara zmien-
nosci. Calkowita wariancj¢ fenotypowa V, mo-
zemy podzieli¢ na wariancj¢ dziedziczna V,
oraz wariancj¢ Srodowiskowa V.

V=Vt V,
a odziedziczalnoS¢ h* jest okreSlona stosun-
kiem h* = V_/V,.

Powyzej rozwazaliSmy sytuacje, gdy wiel-
koS¢ nasion fasoli nie jest dziedziczona i ma
odziedziczalnoS¢ A*=0 lub jest dziedziczona
bez efektow Srodowiskowych i ma odziedzi-
czalnos¢ h*=1. W rzeczywistoSci wielkos¢
nasion fasoli zalezy tak od ich genotypu jak i
od srodowiska. Zat6zmy, ze Srednia wielkoS¢
nasienia fasoli wynosi poczatkowo M, a my
do nastepnego pokolenia wybieramy tylko
nasiona najwicksze o Sredniej M, (Ryc. 2).
Roznice (M, - M) nazywamy roznica selek-
cyjna ijest to termin stosowany przy dobo-
rze sztucznym w doskonaleniu roslin upraw-
nych i zwierzat hodowlanych. W warunkach
naturalnych odpowiada to doborowi fenoty-
powemu. Gdy w nastepnym pokoleniu Sred-
nia wielkoS¢ nasion wyniesie M, to roznice
(M, - M) nazywamy reakcja na dobor. Miedzy
tymi dwiema réznicami a odziedziczalnoScia
zachodzi nastepujacy zwiazek
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M, -M
CM,-M’

Wynika z tego, ze przy zerowej odziedzi-
czalnoSci reakcja na dobor jest zerowa, zas
przy odziedziczalnoSci #? = 1, reakcja na do-
bor jest rowna roznicy selekcyjnej. W realnym
Swiecie odziedziczalnoS¢ mieSci sic w grani-
cach od 0 do 1 i zalezy nie tylko od danej ce-
chy i badanego gatunku, ale takze od warun-
kow srodowiskowych, gdyz negatywny wplyw
srodowiska na dostosowanie obniza zwykle
parametr /% Dhugotrwaly i intensywny dobor
danej cechy w jednym okreSlonym kierunku
prowadzi do spadku zmiennoSci genetycznej,
a tym samym do spadku odziedziczalnosci, co
zmniejsza efektywnoS¢ dalszego doboru.

Jeszcze do niedawna przyrodnicy badajacy
procesy ewolucji w warunkach naturalnych
nie zajmowali si¢ odziedziczalnoScia, pozo-
stawiajac te¢ sprawe rolnikom zajmujacym
si¢ doborem sztucznym roSlin uprawnych i
zwierzat hodowlanych. Nie odrozniano tez
doboru naturalnego od doboru fenotypowe-
go. Postep dokonany w ciagu ostatnich 30
lat podniost standardy badan nad doborem
w warunkach naturalnych (ENDLER 19806).
Znane sa sposoby oceny odziedziczalnoSci
w wolnej przyrodzie, a dla ustalenia czy do-
bor mial miejsce trzeba stwierdzi¢ nie tylko
istnienie doboru fenotypowego, ale rOwniez
ustali¢ czy nastapila zmiana Sredniej wartoSci
badanej cechy w nastepnym pokoleniu.

Odroznienie doboru fenotypowego od
doboru naturalnego dotyczy nie tylko cech
ilosciowych. Mozna wyobrazi¢ sobie ceche
jakoSciowa, ktora nie jest zdeterminowana
genetycznie, lecz Srodowiskowo, tak ze eli-
minacja osobnikOw nie posiadajacych tej

h2

M,

Ryc. 2. Rozklad wielkoSci cechy podlegajacej
doborowi przed doborem (gorny wykres) i w
pierwszym pokoleniu po doborze (dolny wy-
kres).

Na osi poziomej przedstawiono wymiar selekcjono-
wanej cechy, na osi pionowej frekwencje osobni-
kow posiadajacych ten wymiar cechy. Przed dobo-
rem Srednia warto$¢ tej cechy w populacji wynosi
M, ale do reprodukcji przeznaczane sa tylko osob-
niki o wyzszych wymiarach tej cechy (obszar zakre-
skowany) takich, ktorych srednia wynosi M. Rozni-
ca (M, - M) to tak zwana roznica selekcyjna. Srednia
wartoS¢ selekcjonowanej cechy w nastepnym poko-
leniu wynosi M|, za$ réznica (M, - M) to tak zwana
odpowiedz na dobor.

cechy nie zmienia jej frekwencji w nastep-
nym pokoleniu.

NATURAL SELECTION

Summary

Some basic rules concerning the theory and
the consequences of natural selection are pre-
sented and the definition of natural selection is
given according to ENDLER (1986). The concept
of fitness and its diverse definitions are present-
ed and a short account of natural selection as the

process of changes in gene frequencies is given.
Some counterintuitive examples of the outcomes
of selection and its limitations are introduced. The
selection on quantitative traits and the concept of
heritability are also discussed.
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